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4. Есть основание полагать, что воздействие данных физических и 
химических агентов на хромосом ал ьную ДНК является процессом де-
натурации-ренатурации. 
5. В случае НС1 обнаружено неполное восстановление первоначаль­
ной величины коэффициента а, которое объясняется нетождественной 
ренатурацией. 
6. NH2 группы хромосомальных белков вносят какой-то вклад в про­
цесс связывания АО с ДНК: 
Summary 
The effect of several agents on chromosomes obtained from salivary glands of 
Chironomus has been studied by the method of luminescent analysis. 
It has been shown that the treatment with HC1, acetic acid, formamide and high 
temperature changes the spectrum of luminescence of the giant chromosomes comparing 
to the control. In case of treatment with HC1 it has been found that as a result of 
denaturation the coefficient a have incomplete restoration comparing to the original 
value. The agents studied are ordered in a row according to the level of their denatu­
ring effect. 
The effect of NH£-groups of chromosomal proteins on the type of fluorescence of 
chromosomes was not significant. 
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ИЗУЧЕНИЕ Э Ф Ф Е К Т А ТЕМПЕРАТУРНОГО ПОСЛЕДЕЙСТВИЯ 
НА ЧАСТОТУ ВТОРИЧНОГО НЕРАСХОЖДЕНИЯ И ПОТЕРИ 
Х-ХРОМОСОМ ПРИ ОБЛУЧЕНИИ САМОК Д Р О З О Ф И Л Ы * 
М. М. Тихомирова, Н. В. Глотов 
Одним из основных феноменов, наблюдаемых при изучении радиа-
ционно-индуцированной анеуплоидии по ^-хромосоме в оогенезе дрозо­
филы, является значительное преобладание числа самцов Х0 над чис­
лом самок XXY в потомстве облученных самок. С увеличением дозы 
облучения это преобладание становится все более выраженным. Анализ 
разнообразных экспериментальных ' данных — кривых, доза-эффе,кт 
(Traut, 1962, 1964), зависимости частоты радиационно-нндуцированных 
гипоплоидов от размера хромосомы (Grell, Munoz, Kirschbaum, 1966; 
Закиев, Глотов, 1969), сравнительной эффективности рентгеновых лучей 
н быстрых нейтронов (Тимофеев-Ресовский и др., 1971) и, наконец, эф­
фекта температурного последействия {Тихомирова, 1961, 1967; Тихоми-
. * Работа выполнена в Ленинградском государственном университете на кафедре 
генетики и селекции и в Институте медицинской радиологии АМН СССР в Обнинске. 
4 Зак. 529 49 
рова и др 1964, 1967) — приводит к заключению, что ХО самцы воз J 
кают в основном вследствие повреждения при облучении Л-хромад*| 
с их последующей элиминацией. 
Эффект температурного последействия, заключающийся в том, Щ 
относительно индифферентный фактор — высокая температура, Щ 
ствующая в определенный промежуток времени после облучения,—уЦ 
личивает эффективность рентгеновых лучей, был продемонстрирован! 
М. М. Тихомировой на 8 линиях дрозофилы разного генотипа при ана-1 
лизе частоты самцов ХО в потомстве облученных самок. Для разниц] 
линий он составлял 50—320%. Наличие эффекта последействия' было! 
объяснено возникновением при облучении не только истинных разрывов 
хромосом, приводящих к их потере, но возникновением и потеициаль-Г 
ных повреждений, судьба которых зависит от последующих условий, 
В обычных условиях потенциальные повреждения с некоторой вероят-1 
постью восстанавливаются и не могут быть зарегистрированы. В не-1 
обычных условиях —при действии высокой температуры после облуче-[ 
нин —они реализуются с большей вероятностью в истинные разрывы,) 
что приводит к возрастанию частоты образования яйцеклеток, не несу-Г 
щнх Х-хромосому, л, следовательно, к увеличению частоты патроклин-
ных самцов ХО (Тихомирова, 1961, 1967; Тихомирова и др., 1964, 1967). 
При учете самок XXY (оценке собственно перасхождепия хромосом) на 
лшпш Каптон-С удалось показать при суммировании многих варианта! 
опыта статистически достоверный эффект последействия того же поряд-[ 
K ; I , Ч Т О и при учете самцов ХО. Эти результаты, указывающие на роли 
повреждения структуры хромосом Б ИХ последующем распределении 
мопозс, а не только в потере хромосом, имеют принципиальное значение! 
н будут рассмотрены в отдельной работе. 
Систематическое изучение радиационно-индуцировапной анеуплои-
дин у самок дрозофилы, существенно отличающихся по структуре гено­
типа и спонтанным частотам первичного и вторичного нерасхождения i 
Л'-хромосом, было проведено Н. В. Глотовым с соавт. (Глотов, 1968,а,| 
б, в; Глотов, Сушкин, 1967; Глотов, Семенова, 1968). При анализе по­
лученных результатов было высказано предположение, что регистрируй 
мая при облучении частота нерасхождения Л'-хромосом является сум­
мой двух противоположно направленных процессов. Один из них приво­
дит к повышению частоты нерасхождения хромосом с вероятностью 
другой —понижает регистрируемую частоту нерасхождения, по-видИ 
мому, за счет возникновения аберраций Л-хромосом (и их последующей j 
элиминации) с вероятностью а. Количественная гипотеза, сформулиро­
ванная на этой основе, показала хорошее соответствие с эксперимен­
тальными данными (Глотов, 1968в; GlotofE et a l , 1967). Однако сразу! 
же (Глотов, 1968в) были указаны недостатки гипотезы, в частности она j 
не объясняла характера изменения при облучении частоты исключитель- _ 
ных самцов. Кроме того, совершенно произвольно, вне связи со схемой! 
мейоза, задавался способ вычисления частот исключительных самок и 
самцов .{Глотов, Сушкин, 1967). Создавалось впечатление, что именно 
последнее^обстоятельство обусловливает слабости гипотезы. В связи с| 
этим Н. В. Глотовым* была рассмотрена полная схема распределения' 
хромосом в мейозе при облучении. Это -привело к введению новых 
определения понятий «частота нерасхождения хромосом» и «частота 
потери, хромосом» и, соответственно, к новой формулировке гипотезы, 
последняя принципиально нйЧегб не меняет в отношении интерпрета­
ции, частот исключительных самок, н% позволяет объяснить и характер 
извдденкя частот -исключительных самцов." 
« ™ 1 ^ Ш ' 6 ' ^ В Д В ™ и.Формулировка модификации гипотезы 
оу-дут Дэдш в ш г с ! г работе Здесь мы лишь укажем на следствия; вц-
а>- - " < ; -„ ' 
-"1
мт. ж_ 
текающие из гипотезы, и методы расчета частот нерасхождения и поте­
ри хромосом. Предсказания, касающиеся частот исключительных самок 
(Глотов, 1968в), полностью сохраняются для частоты нерасхождения 
хромосом. Для частоты потери хромосом следует ожидать ее возраста­
ния всякий раз, когда возрастает вероятность возникновения или реали­
зации хромосомных повреждений. Частоты нерасхождения и потери 
J-хромосом вычисляются следующим образом: 
Число исключительных самок 
Частота нерасхождения = 2 ту-— п-
А'-хромосом Число регулярных , Число исключительных 







Число регулярных , 
самок ' 
Число исключитель­
ных самок и самцов 
Исходя из всего сказанного, нам представляется интересным изу­
чить эффект температурного последействия на линии с высокой часто­
той вторичного нерасхождения А'-хромосом. Такое исследование, с одной 
стороны, расширяет область изучения этого эффекта (Тихомирова, 
1061, 1967; Тихомирова и др., 1964, 1967) и позволяет яснее понять его 
механизмы. С другой же стороны, оно является одним из способов про­
верки упомянутой выше гипотезы (Глотов, 1968в). На основании гипо­
тезы и данных, полученных ранее при изучении температурного после­
действия, следует ожидать, что применение высокой температуры после 
облучения еще больше уменьшит частоту радиацнонно-ипдуцированного 
вторичного нерасхождения Х-хромосом и повысит (см. выше) частоту 
потери Х-хромосом. 
М а т е р и а л и м е т о д и к а . В работе использованы самки 
с высокой частотой вторичного нерасхождения Х-хромоеом — 
у/у scSIIn49 v scs/Y. Трехдневные виргинные самки облучались рент­
геновыми лучами (доза — 2 кр, мощность дозы — 170 р/мин, напряже­
ние—200 кв), через 40 мин после облучения самки подвергались тем­
пературному воздействию ( + 37° С в течение 8 ч). После этого тотчас 
ставились индивидуальные скрещивания с самцами Berlin wild. Учи­
тывалось потомство от 4-дневной яйцекладки. Вычисление частот не­
расхождения и потери хромосом производилось указанным выше спо^ 
собом. 
Э к с п е р и м е н т а л ь н а я ч а с т ь и о б с у ж д е н и е . Резуль­
таты опытов приведены в таблице. 
Частота вторичного нерасхождения и потери Х-хромосом при различных 
способах воздействия на самок XXV дрозофилы 





хромосом, Вариант опыта 
чительных мух 
самок 
yv У+ самой салдов 
Без воздействия . . . 4950 1722 1S97 3132 3782 52,8+0,81 5,5 ±0,59 
Температура 3.7й . . . . 5309 1782 2111 3095 3572 51,6+0,80 4,0 ±0,58 
£ 10259 3504 4008 6227 7354 52,2±0,57 4,7+0,41 
Облучение 2 кр . . , , 9426 3254 3469 4723 6303 4.6,2+0,59 • 7,7 ±0,44 
Облучение 2 кр -+ тем­
пература 37° . . . . 8975 3009 3354 4116 5670 43,8 ±0,60 8,3 ±0,44 
ь 
Можно видеть, что спонтанная частота вторичного нерасхож дейт 
Л-хромосом (52,8%) и спонтанная частота потери Л-хромосом (5,Б* 
близка к найденному в этой линии ранее (1 лотов, 1УЬ8б), если испо^1 
зовать способ расчета частот, применяемый в настоящей работе. ТеЫ-
пературное воздействие в наших условиях опыта не влияет на расдреде 
ление хромосом в мейозе: разницы между частотами нерасхождения j 
потери хромосом при температурном воздействии и без него статиед 
чески недостоверны (Р>0,5) . Поэтому мы объединили данные поэтик 
двум вариантам опыта'(см. таблицу). 
Облучение дозой 2 кр уменьшает частоту нерасхождения на 
(Р<0,001) и увеличивает частоту потери на 3% (Р<0,001) аналогич­
но тому, что наблюдалось и в предыдущих опытах (Глотов, 19686) 
Применение температурного воздействия после облучения снизив 
частоту нерасхождения до 43,8%, что на 8,4% ниже спонтанного уров 
пя и на 2,4% ниже, чем при воздействии только рентгеновыми лучат 
(Р<0,001). Частота потерн J-хромосом при воздействии температуро! 
37° после облучения составила 8,3%, однако разница между этим 
чеиисм и полученным при воздействии одним облучением статистически 
недостоверна (Р>0,6). 
Таким образом, для частоты перасхождепия получено ранее не на­
блюдавшееся, но предсказанное гипотезой отрицательное температурное 
последействие. Достоверного положительного температурного последей­
ствия на частоту потери хромосом, ожидаемого на основании предыду­
щих исследований (Тихомирова, 1961, 1967; Тихомирова и др., 1964, 
1967) и предсказанного гипотезой, на имеющемся материале не обна­
ружено, хотя тенденция в сторону большей эффективности совместной 
применения облучения и температуры по сравнению с одним облуче­
нием и наблюдается. 
Наличие эффекта последействия при вторичном нерасхожденш 
хромосом и подтверждение обсуждаемой гипотезы (Закиев, Глотов, 
1969; Тимофеев-Ресовский и др., 1971) ставят вопрос об общем ме­
тоде оценки эффекта последействия. Применявшийся ранее метод (Ти­
хомирова и др., 1964) был эффективным для линий, в которых спонтан-
ный уровень анеуплоидии практически одинаков и пренебрежимо мал 
в сравнении с эффектом облучения. В настоящей же работе, выполнен-
ной на самках XXY, спонтанный уровень нерасхождения хромосом 
много больше лучевого эффекта, а спонтанный уровень потери хромо­
сом сравним с эффектом облучения. В связи с этим для данного случае 
становится неподходящей формула вычисления оценки эффекта после­
действия (Тихомирова и др., 1964): 
р = rt-(r+f) 
r.+ t 
Можно, конечно, вместо rt, г и t брать приращения (положительные! 
или отрицательные), полученные для соответствующего воздействия по! 
сравнению с контролем. Полученная таким образом новая оценка эф-1 
фекта последействия (?*) практически совпадает с прежней оценкой! 
(Р) для линий с низкой частотой первичного нерасхождения J-xpoMO-l 
9?"v(Тихомирова, 1961, 1967; Тихомирова и др., 1964, 1967). Для самок! 
ЛХУ^ С-котр^нгки п р о в о д и т ь описанные опыты, Р* для частоты не-
фр'аевдздг хромосом равно —40%, а для потери хромосом (если бы 
•ШВДаемаяразница <ЯАга" д^стшеряой -+20%. Эти результаты 
ОДШр к н^&даяавдшмея - • -* — па j lOfiiJ"? "- > ' - 'Кантак-С и С-3 (Тихомирова, 
^ P W f ? B a ' ' J Д'Р-г1;&67). Пояййе реацшще задачи оценки эффекта 
роотед^иегаи^ од^гада, * связано с обседаемой гипотезой и должно 
чщ®дв.тыж£ЗД£рве1щгё кюэгф^адЬнтов-а w ff, вьшелеияых при •" воздев-
ствии только облучением, с коэффициентами а' и р', вычисленными при 
совместном применений облучения и температуры. 
В заключение следует отметить, что дальнейшее систематическое 
изучение эффекта последействия, особенно для линий с существенно 
различной частотой вторичного нерасхождения хромосом, и количест­
венный теоретический анализ этих данных представляют несомненный 
интерес. Это важно как для изучения собственно эффекта последей­
ствия, так и для понимания механизмов снижения частоты вторичного 
нерасхождения хромосом при облучении. 
ВЫВОДЫ 
Исследовались частоты вторичного нерасхождения и потери хромо­
сом при воздействии на самок XXY (у/у scslIn49 v scs!Y) высокой тем­
пературой, рентгеновыми лучами и высокой температурой после облу­
чения. Наблюдается отрицательный эффект последействия на частоту 
нерасхождения хромосом. Эффект последействия на частоту потери хро­
мосом на имеющемся материале статистически недостоверен. Получен­
ные результаты подтверждают предложенную ранее гипотезу (Глотов, 
1968в) о механизмах радиационно-индуцированной анеуплоидии. 
Summary 
The frequency of secondary поп-disjunct;on and the loss of A'-chromosomes after 
treatmentt of Drosophilla XXY females (y/'y scsi In 49 v sc^/Y) with high temperature, 
X-rays (2 kr) and high temperature after irradiation were investigated. The negative after­
effect on (he frequency of non-disjunction has been estimated. The after-effect en the fre­
quency of the loss of X-chromosome is insignificant. The results support previously propo­
sed hypothesis (Glotoff, 1968b) on the mechanisms of radiation-induced aneuploidy. 
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